





































1ARTICLE IN PRESSG ModelALEVO-944; No. of Pages 7
C. R. Palevol xxx (2016) xxx–xxx
Contents lists available at ScienceDirect
Comptes  Rendus  Palevol
w w w.sc i encedi rec t .com
aléontologie  humaine  et  préhistoire
e  l’origine  des  anthropoïdes  à  l’émergence  de  la  famille
umaine,
rom the origin of the anthropoids to the ﬁrst appearance of the human
amily♦,♦♦
ichel  Bruneta,b,∗,  Jean-Jacques  Jaegerb
Collège de France, chaire de paléontologie humaine, 3, rue d’Ulm, 75231 Paris cedex 05, France
Institut international de paléoprimatologie et paléontologie humaine : évolution & paléoenvironnements (IPHEP, UMR  CNRS 7262),
niversité de Poitiers, bât. B35, TSA 51106, 6, rue Michel-Brunet, 86073 Poitiers cedex 9, France
i  n  f  o  a  r  t  i  c  l  e
istorique de l’article :
ec¸u  le 14 avril 2016
ccepté après révision le 15 avril 2016
isponible sur internet le xxx




r  é  s  u  m  é
L’évolution  de l’homme  s’inscrit  dans  la durée,  comme  celle  de  la  plupart  des  autres  mam-
mifères.  Les  premiers  primates  anthropoïdes,  les  plus  anciens  représentants  de  sa  lignée,
proviennent  d’Asie  et remontent  à 45  millions  d’années.  Au  cours  de  cette  longue  évolution,
deux stades  se sont  révélés  très  importants  : leurs  débuts  et  l’émergence  des  hominidés,
autour  de  7  millions  d’années.  Ces  deux  périodes  critiques  sont  évoquées  ici,  avec  de  nou-
velles preuves  de  l’origine  asiatique  de  notre  rameau,  puis sa  dispersion  vers  l’Afrique,  entre
45  et  40 millions  d’années,  qui  a  conduit  à l’émergence  précoce  des  premiers  hominidés,
représentés  par  trois  formes  distinctes,  dont  Toumaï,  qui  apparaît  comme  le  plus  ancien  et
le  plus  engagé  en  direction  de  la  lignée  humaine.
´Pour citer cet article : Brunet, M.,  Jaeger, J.-J., De l’origine des anthropoïdes à l’émergence de la famille humaine.
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a  b  s  t  r  a  c  t
The  human  lineage  has  a very  ancient  origin,  as  most  of  the  mammals.  Its  oldest  repre-
sentatives,  anthropoid  primates,  have  been  described  from  Asia  some  45  million  years  ago.
During this  long  evolutionary  story,  two  critical  stages  have  appeared  as especially  impor-
tant,  their  beginning  in  Asia and the  emergence  of hominids  in  Africa,  some  seven  million
years ago.  These  two  stages  are  discussed  hereby  with  new data  relative  to their  Asian  ori-
gins and  their  dispersal  into  Africa  between  45 and  40 million  years  ago.  Following  this
dispersal  event,  these  primates  evolved  in Africa  and gave  rise  to the  early  hominids.  These
appeared  around  seven  million  years  ago  and  have  three  distinct  representatives.  Among
them,  Toumaï  appears  as the oldest  and  the closest  to our  ancestry,  a point  that is  evidenced
here.
©  2016  Published  by  Elsevier  Masson  SAS  on  behalf  of  l’Académie  des sciences.Abridged English version
The idea of an ascendance for our species is quite recent
(about 150 years ago) (Darwin, 1859, 1871). But which was
our ancestral group, when and where did it arise? . . .If
these questions are more constraints they are still always
unsolved.
In the 1980s, early hominids are known in South and
East Africa; the oldest one, from East Africa led one to
propose an “East Side Story”, the bipedal hominid original
savannah hypothesis (Coppens, 1983).
From 1994 the M.P.F.T. digging in the Djurab desert
(Northern Chad) unearthed successively a new australo-
pithecine, Australopithecus bahrelghazali Brunet et al. 1996,
nicknamed Abel (dated to 3.5 Ma), the ﬁrst ever found west
of the Rift Valley (Brunet et al., 1995) and later a new
hominid, the earliest yet found nicknamed Toumaï, Sahe-
lanthropus tchadensis (Brunet et al., 2002) from the Late
Miocene, dated back to 7 Ma  (Lebatard et al., 2008; Vignaud
et al., 2002). These new milestones suggest that an exclusi-
vely southern or eastern African origin of the hominid clade
is unlikely to be correct.
Since 1994, our evolutionary roots went deeper, from
3.6 to 7 Ma  today, with three new Late Miocene species:
Ardipithecus kadabba (Haile-Selassie, 2001) (5.2–5.8 Ma,
Middle Awash, Ethiopia) and Orrorin tugenensis (Senut
et al., 2001) (ca. 6 Ma,  Lukeino, Kenya), while the oldest
(7 Ma)  is the Chadian one. These discoveries have a scien-
tiﬁc impact similar to that of A. africanus Dart, 1925 (Dart,
1925).
S. tchadensis displays a unique combination of primitive
and derived characters that clearly shows that it is not rela-
ted to chimpanzees or gorillas, but clearly suggests that it
is related to later hominids, and probably temporally close
to the last common ancestor between chimpanzees and
humans (Brunet et al., 2002, 2005; Zollikofer et al., 2005).
In Chad, the Late Miocene sedimentological and paleo-
biological data are in agreement with a mosaic landscape
(Vignaud et al., 2002). Today, in central Kalahari (Bots-
wana), the Okavango delta appears to be a good analogue
with a similar mosaic of lacustrine and riparian waters,
swamps, patches of forest, wooded islets, wooded savan-Pour citer cet article : Brunet, M.,  Jaeger, J.-J., De l’origine d
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nah, grassland and desert area (Brunet et al., 2005). Among
this mosaic, the studies of Toumaï ecologic preferences are
still in progress, but more probably, as for the other knownLate Miocene Hominids, a wooded habitat is contemplated.
Moreover, these three Late Miocene hominids are probably
usually tree-climbing bipeds. So the models that involve a
signiﬁcant role for savannah in the hominid origin must be
reconsidered.
Now, it appears that the earliest hominids inhabited
wooded environments and were not restricted to southern
or eastern Africa, but were rather living in a wider geogra-
phic region, including also Sahelian Africa, at least central
Africa (Chad, Niger, Sudan), and maybe also part of northern
Africa (Algeria, Libya, and Egypt) (Brunet, 2008).
According to that, the early hominid history is going to
be reconsidered within completely new paradigms.
However, these earliest hominids have a long his-
tory and were supposed to have evolved in Africa. Their
ancestors, the earliest anthropoids, were generally also
considered as having very ancient African ancestors. This
model was generally accepted because of the abundant fos-
sil anthropoids discovered in the Paleogene beds of Egypt
(Simons, 1992). But recent discoveries, both in South East
Asia (Beard et al., 1996; Jaeger et al., 2010a) and in Africa
(Tabuce et al., 2009) have shown that in the present stage
of knowledge, it becomes more accurate to consider an
Asian origin, followed, around 45 millions years ago, by
their dispersal to Africa (Chaimanee et al., 2012). After
their colonization of Africa, anthropoids occupied many
empty ecological niches and developed an adaptive radia-
tion from which more derived catarrhines evolved, which
subsequently gave rise to hominoids, then to hominids.
Subsequently, these Eocene primitive anthropoids, after
their arrival in Africa, rapidly also dispersed to South Ame-
rica (Bond et al., 2015) where they radiated again, giving
raise to extant platyrrhines. The Asia to Africa mid-Eocene
(circa 45 Ma)  dispersal event has been previously already
recognized for other mammalian groups, like hystrico-
gnath rodents (Jaeger et al., 2010b) and anthracotheres,
which all clearly originated from Asia. Therefore, the main
questions remain the precise dates and conditions of such
dispersals and the environmental context that allowed
such a unidirectional dispersal. The same questions can
be raised concerning the dispersal way  followed by South
American platyrrhines, directly through the South Atlantices anthropoïdes à l’émergence de la famille humaine.
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or via Antarctica.
Among the numerous anatomical characters displayed
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ome which are still present among modern humans, as
ertical and spatulate incisors, high elevation of the hori-
ontal branch of the lower jaw and a short face, suggesting
 very old origin for some of our anatomical charac-
ers (Jaeger et al., 1999). But new discoveries on these
ontinents will probably considerably improve our unders-
anding of the early evolution of mankind and help us to
nderstand the causes of these evolutionary changes.
La notion de l’existence de fossiles humains est très
écente, de l’ordre de 150 ans (Darwin, 1859, 1871). Mais
ui est l’ancêtre, où et quand est-il apparu ? . . . sont
oujours des questions d’actualité. La paléontologie et la
hylogénie moléculaire ont montré que nous appartenons
u groupe des anthropoïdes, les singes, dont l’origine afri-
aine était communément admise à cause de nombreux
estes découverts dans les dépôts Éocène et Oligocène
u Fayoum en Égypte (Simons, 1992). Cependant, les
lus anciens anthropoïdes d’Afrique ne sont connus que
epuis 39 à 38 millions d’années, et toutes les découvertes
écentes faites en Afrique indiquent qu’ils sont absents des
iveaux plus anciens (Tabuce et al., 2009). Parallèlement,
es recherches en Asie ont conduit à la découverte des
eprésentants les plus primitifs connus d’anthropoïdes
atés d’un niveau vieux de 45 millions d’années. Ces formes
hinoises (Beard et al., 1996) ont suscité à cette époque
e vives controverses. Mais la découverte de formes plus
érivées au Myanmar, dans des niveaux datés d’environ
0 millions d’années (Jaeger et al. 1999) devait conduire
 faire accepter ﬁnalement le principe d’une origine
siatique de nos ancêtres. De ce fait, il convient d’admettre
aintenant qu’à la suite de leur apparition et évolution
n Asie, les anthropoïdes se sont dispersés en Afrique,
ntre 45 et 39 millions d’années. D’ailleurs, la découverte
e formes primitives d’anthropoïdes très proches l’une de
’autre, au Myanmar et en Libye (Chaimanee et al., 2012) est
enue apporter récemment une preuve concrète de cette
ispersion. D’autres groupes de mammifères ont suivi la
ême  voie, les rongeurs hystricognathes (Jaeger et al.,
010b) et cricetidés (Thomas et al., 1992), ainsi que les
nthracothères, quelques millions d’années plus tard. Ces
ispersions s’avèrent, de plus, avoir été unidirectionnelles,
e l’Asie vers l’Afrique uniquement, ce qui pose le problème
e leurs modalités. Dans l’état actuel des connaissances, un
onsensus s’est établi pour considérer qu’il s’agit d’une dis-
ersion à partir de radeaux ﬂottants issus de l’embouchure
’un très grand ﬂeuve d’Asie occidentale, opposé aux côtes
rabo-africaines. À peu près à la même  époque, un de ces
roupes d’anthropoïdes devenu africain va se disperser
ors d’Afrique, pour peupler l’Amérique du Sud (Bond
t al., 2015) et donner naissance aux platyrrhiniens actuels.
a voie de dispersion suivie, à travers l’océan Atlantique
ud ou via les îles Shetland et la péninsule Antarctique, ou
ncore grâce à un radeau, ou autre, constitue encore, avec
e peuplement de Madagascar, l’une des rares énigmes
e la paléobiogéographie (Fig. 7–8). Arrivés en Afrique
eu avant 39 millions d’années (Jaeger et al., 2010a), ces
nthropoïdes vont occuper toutes les niches écologiques,Pour citer cet article : Brunet, M.,  Jaeger, J.-J., De l’origine d
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e diversiﬁer, se spécialiser dans des voies distinctes, et un
e ces groupes, les propliopithèques, qui se serait peut-être
galement différencié en Asie, va constituer le groupe
ncestral des anthropoïdes modernes, les catarrhiniens. PRESS
vol xxx (2016) xxx–xxx 3
Ces derniers vont continuer d’évoluer pendant plus de
6 millions d’années pour donner naissance, cette fois sur le
continent Africain, autour de 26 millions d’années (Stevens
et al., 2013), à deux groupes distincts, les cercopithécoïdes
(macaques, babouins, colobes) et les hominoïdes (singes
sans queue). Toutes ces nouvelles données concernant le
début de l’histoire des singes anthropoïdes nous éclairent
également sur l’évolution de leurs caractères morpho-
anatomiques. Il est en fait surprenant de constater que
certains de ces caractères, présents chez l’Homo sapiens,
remontent à plus de 45 millions d’années. C’est le cas
notamment, entre autres, de l’implantation verticale
des incisives, de leur couronne en forme de spatule, de
l’importante élévation de la branche horizontale de la man-
dibule et également de la face courte et verticale (Beard
et al., 1996 ; Jaeger et al., 1999). Ce dernier caractère, que
l’on retrouve chez les formes les plus anciennes, puis chez
Toumaï et l’Homo sapiens, longtemps considéré comme un
caractère très spécialisé, apparaît, en fait, comme  un carac-
tère primitif des anthropoïdes. En conséquence, toutes
les fois où, au cours de l’évolution, on observe une face et
un museau allongé, comme  chez les babouins, les grands
singes ou certains australopithèques, ce caractère s’avère
être une spécialisation dérivée d’une forme ancestrale
à face plus courte et plus verticale. Il apparaît ainsi que
seule la découverte de nouveaux maillons de la séquence
évolutive est susceptible d’éclairer avec précision l’histoire
évolutive de nos caractères morpho-anatomiques. Au-delà,
l’étude des communautés associées et des paléoenviron-
nements peut nous apporter des indices relatifs aux causes
qui ont déterminé l’évolution de ces caractères.
Au sein des catarrhiniens, nous les humains, apparte-
nons à la superfamille des grands singes : les hominoïdes,
actuellement représentés en Asie par les gibbons (Hylobates
& Symphalangus)  et les orangs outans (Pongo), en Afrique
par les gorilles (Gorilla) et les chimpanzés (Pan), et sur
l’ensemble de la planète Terre (depuis moins de 200 ka)
par l’espèce H. sapiens du genre Homo,  lui aussi apparu en
Afrique il y a au moins 2,5 Ma.
Dans les années 1980, les hominidés anciens sont uni-
quement décrits en Afrique australe et orientale, mais le fait
que les plus anciens soient est-africains a conduit à propo-
ser le paléo-scénario « East Side Story » : l’hypothèse de la
savane originelle (Coppens, 1983) (Fig. 1).
Depuis 1994, la M.P.F.T. prospecte et fouille dans le
désert du Djourab (Nord Tchad), où elle a mis  au jour
successivement un nouvel australopithèque, Australopi-
thecus bahrelghazali, surnommé Abel (3,5 Ma)  (Fig. 2), le
premier trouvé à l’ouest de la vallée du Grand Rift (Brunet
et al., 1995), et plus tard un nouvel hominidé (surnommé
Toumaï) (Fig. 3) Sahelanthropus tchadensis Brunet et al.,
1995 du Miocène supérieur (7 Ma)  (Brunet et al., 2005 ;
Lebatard et al., 2008, 2010 ; Vignaud et al., 2002). Ce plus
ancien hominidé connu constitue une découverte majeure,
qui montre que l’hypothèse d’une origine australe ou orien-
tale du clade humain en Afrique doit être reconsidérée
(Fig. 1).
Depuis 1994, nos racines ont pratiquement doublé leures anthropoïdes à l’émergence de la famille humaine.
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longueur dans le temps, de 3,6 à 7 Ma  aujourd’hui, avec
trois nouvelles espèces du Miocène supérieur : Ardipithecus
kadabba (Haile-Selassie, 2001) (5,2–5,8 Ma,  Middle Awash,
Pour citer cet article : Brunet, M.,  Jaeger, J.-J., De l’origine des anthropoïdes à l’émergence de la famille humaine.
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Fig. 1. Principales localités à hominidés anciens du continent Africain.
Fig. 1. Location of the principal sites with ancient hominids in the African continent.
Fig. 2. Australopithecus bahrelghazali Brunet et al., 1996 (dit « Abel ») :
mandibule, holotype de l’espèce.
Fig. 2. Jaw holotype of Australopithecus bahrelghazali Brunet et al. 1996
(nicknamed “Abel”).
Fig. 3. Sahelanthropus tchadensis Brunet et al., 2002 (dit « Toumaï ») :
crâne, holotype de l’espèce.
Fig. 3. Holotype skull of Sahelanthropus tchadensis Brunet et al. 2002
(nicknamed Toumaï).
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sa denture (morphologie des canines à couronnes
petites et à usure apicale, épaisseur de l’émail des dents
jugales, intermédiaire entre celui des chimpanzés etroite, paratype de l’espèce.
ig. 4. Right hemi-jaw paratype of Sahelanthropus tchadensis Brunet et al.,
002.
thiopie) et Orrorin tugenensis (Senut et al., 2001) (ca 6 Ma,
ukeino, Kenya), tandis que le plus ancien (ca 7 Ma)  est
’hominidé tchadien. Ces découvertes ont un impact scien-
iﬁque tout à fait similaire à celui de la description de
ustralopithecus africanus par Dart (1925).
S. tchadensis possède une combinaison unique de carac-
ères primitifs et dérivés, qui montre clairement qu’il ne
eut être rapproché ni des gorilles, ni des chimpanzés, mais
raduit au contraire son appartenance au rameau humain
t par l’âge sa proximité temporelle avec le dernier ancêtre
ommun aux chimpanzés et aux humains (Brunet et al.,
002, 2005 ; Zollikofer et al., 2005) (Fig. 3–6). Dans le Mio-
ène supérieur du Tchad, les données sédimentologiques et
aléobiologiques témoignent d’une mosaïque de paysages
Vignaud et al., 2002). Actuellement, au Botswana, dans
e Kalahari central, le delta de l’Okavango nous apparaît
tre un bon analogue, avec un paysage mosaïque simi-Pour citer cet article : Brunet, M.,  Jaeger, J.-J., De l’origine d
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aire de rivières, de lacs, de marécages, de zones boisées,
’îlots forestiers, de savane arborée, de prairies herbeuses
t de zones désertiques (Brunet et al., 2005). Dans cette
osaïque, les préférences écologiques de Toumaï sontFig. 5. Sahelanthropus tchadensis Brunet et al., 2002 : reconstitution 3D.
Fig. 5. 3D reconstruction of Sahelanthropus tchadensis.
encore en cours d’étude, mais probablement, comme  pour
les autres hominidés du Miocène supérieur, des espaces
boisés. De plus, ces trois hominidés du Miocène supérieur
sont des bipèdes grimpeurs. Aussi, l’hypothèse qui invo-
quait le rôle déterminant de la savane dans l’origine du
rameau humain fait dorénavant partie de l’histoire de notre
histoire.
Avec les caractères anatomiques particuliers dees anthropoïdes à l’émergence de la famille humaine.
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Fig. 6. Sculpture du buste de Toumaï.
Fig. 6. Sculpture of Toumaï’s chest.
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Fig. 7. Mandibule inférieure de Pondaungia cotteri, primate anthropoïde
de la ﬁn de l’Éocène du Myanmar, en vue linguale. La branche horizontale
est élevée et la symphyse est sub-verticale, caractères qui évoquent ceux
des australopithèques, mais il s’agit du résultat d’une évolution parallèle
due  à une adaptation à un régime constitué de nourriture dure, nécessitant
de  puissantes mâchoires.
Fig. 7. Lower jaw of Pondaungia cotteri,  an anthropoid primate from the
late  Middle Eocene of Myanmar, in lingual view. The horizontal branch is
elevated and the symphysis is subvertical, two  characters similar to those
found among australopithecids. But they result from convergent evolution
as  an adaptation to hard food diet which necessitates very strong jaws.
Fig. 8. Scénarios du peuplement de l’Afrique à l’Éocène moyen par les
primates anthropoïdes et les rongeurs hystricognathes. (Modiﬁé d’après
un dessin de Mark Klinger, Carnegie Museum of Natural History).
Fig. 8. Paleobiogeographic scenario illustrating how Asian anthropoid
primates and hystricognath rodents may  have dispersed to Africa during
the Middle Eocene (modiﬁed from a drawing of Mark Klinger, Carnegie
Museum of National History). PRESS
vol xxx (2016) xxx–xxx
des Australopithèques, et de son crâne (bâsicrâne de
type bipède) (Brunet, 2006, 2008 ; Brunet et al., 2002,
2005 ; Zollikofer et al., 2005), Sahelanthropus tchadensis dit
« Toumaï » représente un nouveau grade évolutif (Brunet,
2006), le troisième décrit après Australopithecus et Homo.
Les deux autres hominidés du Miocène supérieur :
Ardipithecus kadabba (Haile-Selassie, 2001) et Orro-
rin tugenensis (Senut, 2001) appartiennent très probable-
ment au même  grade évolutif.
Ceci vient d’ailleurs d’être montré de manière magis-
trale par T. D. White et son équipe pour l’un d’entre eux,
Ardipithecus ramidus (White et al., 1994), mis  au jour à Ara-
mis  en Éthiopie et daté de 4,4 Ma  : un hominidé par sa
denture (canine petite et asymétrique, émail d’épaisseur
intermédiaire. . .), son crâne (foramen magnum en position
antérieure) et sa locomotion de type bipède grimpeur, avec
un gros orteil complètement opposable, sans cambrure
plantaire ; il devait marcher « pieds plats », ne pratiquait pas
le knuckle-walking et fréquentait un environnement boisé
(Lovejoy, 2009 ; Lovejoy et al., 2009 ; Suwa et al., 2009a, b ;
White et al., 1994, 2009a, b).
Grâce à l’ensemble de ces nouvelles découvertes, il est
donc maintenant parfaitement clair que le paléo-scénario
de la savane herbeuse originelle pour les préhumains
bipèdes appartient déﬁnitivement à l’histoire de notre his-
toire.
Avec les fossiles mis  au jour depuis 1994, nous savons
donc que ces premiers hominidés fréquentaient des envi-
ronnements boisés au sein de paysages mosaïques et
n’étaient pas restreints à l’Afrique australe et orientale,
mais vivaient au contraire dans une zone géographique
plus vaste, incluant aussi l’Afrique sahélienne : au moins
l’Afrique centrale (Tchad) et probablement aussi l’Algérie,
l’Égypte, la Libye, le Niger et le Soudan.
Vers 4 Ma,  ces hominidés anciens ont donné nais-
sance aux australopithèques A. anamensis,  puis A. afarensis
(Lucy), A. bahrelghazali (Abel), etc., eux-mêmes à l’origine,
entre 2 et 3 Ma,  des premiers représentants du genre
Homo, bipèdes terrestres stricts, qui vont ensuite partir se
déployer d’abord dans le reste de l’Ancien Monde (ca 2 Ma).
Les Hommes modernes, Homo sapiens sapiens, vont
peupler l’ensemble de la planète Terre, à l’exception du
continent Antarctique. Les plus anciens sont connus en
Afrique autour de 200 ka (White et al., 2003) ; ils peupleront
successivement le Moyen-Orient, puis l’Europe (40 ka) et
l’Asie, l’Australie vers 40–60 ka, mais n’occuperont le conti-
nent Américain que très tardivement (ca 15–20 ka) par la
voie de l’isthme de Béring.
Enﬁn, entre 5 et 10 ka, ces Hommes modernes devien-
dront sédentaires, agriculteurs éleveurs, pour la première
fois dans trois zones géographiques distinctes : Chine,
Mésopotamie et Amérique du Sud.
En fonction de ces nouvelles données, l’histoire des
hominidés anciens et de leur origine doit être reconsidérée
dans le cadre de nouveaux paradigmes.
Remerciementses anthropoïdes à l’émergence de la famille humaine.
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